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摘要　主要对生长在海拔4000m (大坂山) , 3200m (海北站)和2200m (西宁)地区同种矮嵩草的生理生态适应

特性进行了比较研究。结果表明:生长在3个不同海拔地区的矮嵩草其生长发育和干物质积累具有明显差异,

随着海拔高度的增加,植株高度明显变低,叶面积、叶绿素含量和干物质积累减少;类胡萝卜素和类黄酮含量

增加; 光合速率、光饱和点和光补偿点提高; 光呼吸强度减弱。在花果前期,海拔4000m 处植株地上组织的蔗

糖、果糖、葡萄糖和可溶性总糖含量分别比3200m 处的高6514% , 11012% , 12116%和8416% ; 地下组织的分

别高516% , 1718% , 8816%和4318%。在枯黄前期,两地地下组织的蔗糖、果糖、葡萄糖和可溶性总糖含量则

高于地上组织的含量。同时,大坂山和海北站地区的植株叶过氧化物酶活性平均比西宁的分别高8812%和

3818%。提示青藏高原地区高海拔矮嵩草其所以具有很强的抗逆能力,这与它结构功能的特异性,抗寒物质

和过氧化物酶活性的明显增加密切相关。
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Abstract 　 T he paper repo rts comparat ive studies on the physio logica l2eco logica l

adap t iveness of K. hum ilis grow n at d ifferen t a lt itudes (D aban M t. 4000m a. s. l. ; H aiBei

sta t ion 3200m a. s. l. and X izang 2200m a. s. l. ) in Q inghai2X izang P la teau. R esu lts

show ed that grow th and m atter accum u lat ion of K. hum ilis at d ifferen t a lt itudes had

obviou s differences. P lan t heigh t, leaf area, con ten t of ch lo rophyll and dry m atter of

p lan ts tended to decrease w ith increasing alt itude. the con ten t of caro ten to id and

flavono id, pho to syn thet ic ra te, ligh t compen sat ion po in t and ligh t sa tu ra t ion po in t of

p lan ts increase w ith increasing alt itude, and pho to resp ira t ion ra te declined. T he con ten t of

sucro se, fructo se, g luco se and the to ta l so lub le sugar of aboveground t issue of p lan ts

grow n at D aban M t. increased by 65. 4% , 110. 2% , 121. 6% and 84. 6% , as compared w ith

that of H aibei sta t ion respect ively du ring exuberance. T he below ground t issue increased



by 5. 6% , 17. 8% , 88. 6% and 4318% respect ively. In addit ion, the con ten t of sucro se,

fructo se. g luco se and the to ta l so lub le sugar of below ground t issue of p lan ts from D abann

M t. and H aibei sta t ion w as h igher than that of aboveground t issue du ring w in thering2I. A t

the sm ae t im e, the perox idase act ivity in the leaf of p lan ts from D aban M t. and H aibei

sta t ion w as increased 90. 0% and 28. 1% in average than that of X in ing respect ively. T he

resu lts demou stra ted that p lan ts grow n at h igher a lt itude in Q inghai2X izang P la teau

po ssess st ronger resistance and adap t iveness. It is clear tha t the physio logica l2eco logica l

characterist ics of K. hum ilis w ere associa ted w ith its specif ic st ructu re, w ith increase of

co ld2resistan t m at ter and perox idase act ivity.

Key words:　alt itude, resistance, physio logica l2eco logica l chara terist ics.

研究青藏高原生物对高海拔地区的高寒低温,缺氧干旱和强烈的太阳辐射以及紫外线等极端环境胁

迫的响应和适应性,无论在科学价值或生产实践上都具有重要的意义。其中不畏严寒,迎风冒雪,傲寒而立

的高山植物长期忍耐冰点以下低温胁迫而又不受损伤的生理生态适应特性已引起科学家的极大兴趣和关

注[1, 2 ]。

气候变化是强烈影响生物进化、适应与发展的重要因素之一,至今生长在青藏高原特殊环境条件下特

有高山植物是经过长期的自然选择而生存下来的产物 [3, 4 ]。高山植物具有的许多特异的生理生态适应特点

是在特殊的环境条件诱导下通过植物本身的遗传变异获得的,其中与影响植物生长发育,物质代谢,结构

和功能等有关的生态因素——海拔高度关系密切[5～ 11 ]。生态环境条件对植物抗逆性影响的研究报道很

多[12,～ 14 ]。但对于生长在青藏高原特殊生境下植物的研究,特别是对长期处于极端自然高寒低温胁迫的高

山植物适应性的生理生态学研究至今甚少。青藏高原是特殊生境的典型代表,独特的高寒生态环境因素对

于不能移位避灾存活,唯有适应环境才能生存的植物,在发生、演化、适应和发展等生命活动过程的影响是

极其深刻的。本文选择了广泛分布于青藏高原不同海拔地区的典型抗寒植物——矮嵩草 (K obresia

hum ilis)为试验材料,就其高寒低温生理生态适应特性和抗逆性的生化反应随海拔梯度变化的规律和差异

进行了比较分析。

1　研究区概况与试验方法

111　研究区

设在青藏高原东北部的不同海拔梯度上。地理位置东经101°12′～ 101°55′,北纬36°35′～ 37°45′。试验区

内海拔高程2200～ 4000m ; 年平均气温- 415～ - 617℃; 年平均降水量300～ 600mm ; 3200m 以上的试验区

基本无春夏秋冬之分,只有冷暖之别。

112　供试材料

试验材料选用生长在海拔4000m (大坂山顶) , 3200m (中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站,以下

简称海北站)和2200m (西宁)地区的同种矮嵩草,为了保证3个不同海拔地区所取样品的一致性,根据植物

生长和发育节律的变化,将3个地区矮嵩草的物候期划分为展叶前期和后期,花果前期和后期,枯草前期。

分别按物候期观测取样,矮嵩草原产地生态环境因子的观测与有关生理生态指标的取样分析同步进行。根

据各试验条件要求,其中用于非结构性碳水化合物及其组分的分析材料,分别在花果前期和枯黄前期取

样,将材料先在15℃烘箱中烘15m in,快速杀死组织,然后在70℃烘干到恒重备用; 用于测定色素含量的部

分材料分别在原产地取样,用丙酮÷乙醇÷水= 415÷ 415÷ 1的提取液将新鲜叶片固定于30m l的避光棕色瓶

中,带回试验室进行分析; 用于有关酶分析的材料,分别从3个地区用冰瓶取样、带回实验室进行酶液提取

和分析; 同时,从上述几处挖取连根带土 (约35cm×30cm×30cm )的整块试验材料,用木箱运回实验室,按

照有关测定方法进行光合速率和光呼吸强度等生理指标的测定。
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113　测定方法

用美国产L R 2188B 型量子ö辐射ö照度计测定试验区的太阳总辐射强度和光合有效辐射强度 (PA R ) ;

用国产W HM I型温湿度表测定空气温度和大气相对湿度; 按照蒽酮法测定植株的可溶性糖含量,并根据

改良蒽酮比色法测定蔗糖、果糖和葡萄糖含量; 按朱广廉等 [15 ]的方法测定叶绿素和类胡萝卜素含量; 按李

德耀等[16 ]的方法用 SP2Z液相极普氧电极测定光合速率; 参照 Cao 等[17 ]的方法测定光呼吸速率; 类黄酮含

量按照 Geiesm an [18 ]的方法测得;按照章骏德等 [19 ]方法测定过氧化物酶活性。

2　研究结果

211　不同海拔矮嵩草的生长特点和干物质含量差异

在同一生长季内,生长在3个不同海拨地区的矮嵩草,不论是生长发育状况或干物质积累变化都存在

着较大差异,但有一个较明显的变化规律 (表1) ,即随着海拔高度的增加,矮嵩草的地上部生长受到明显抑

制,生长速度变得很缓慢,植株高度趋于低矮,叶片变小。反之,随着海拔高度的降低,生长速度加快,植株

高度明显提高,叶面积增大。3地相比,在花果前期生长在海拔4000m 和3200m 处的植株平均高度比海拔

2200m 处的分别低6714%和5115% ;叶面积分别减少5917%和4219%。

表1　花果前期生长在不同海拔矮嵩草植株的高度,叶面积和干物质含量比较

Table 1　Compar ison of plan t he ight、leaf area and dry matter con ten t per plan t of K. hum ilis

grown at d ifferen t a ltitudes in f lower ing fruiting-É

采样地点
Samp ling p lace

海拔高度 (m )

A ltitude
植株高度 (cm )

P lan t heigh t
叶面积 (cm ) 2

A verage leaf area
干物质含量 (m göp lan t)

Con ten t of dry m atter

大坂山D aban M t. 4000 412±0111 1185±0128 6511±0136

海北站 H aibei station 3200 613±0118 2162±0151 7812±0134

西宁 X in ing 2200 1310±0117 4159±0132 9211±0162

　　从植株干物质含量的差异看出,花果前期,生长在3个不同海拔地区的矮嵩草其干物质含量变化与植

株高度和叶面积的变化规律基本一致。其中生长在海拔4000m 处的植株干物质含量最少,比海拔2200m 处

的减少2913% ; 3200m 处植株积累的干物质量含量居中,比海拔2200m 处的少1511% ,呈现出随海拔高度

降低而依次减少趋势。经相关分析表明: 植株高度,叶面积和干物质含量与海拔高度之间呈极显著负相关

(r= - 019739; - 019832; - 019988)。从中看出青藏高原不同海拔矮嵩草的生长发育特点和物质积累差异,

可能与3个不同海拔地区的太阳辐射强度和紫外线辐射强度等的差异直接有关。因为随着海拔高度的变

化,会导致温度,湿度,太阳辐射和紫外线辐射强度等的很大改变。

212　不同海拔地区矮嵩草的色素含量变化和光合特性差异

花果后期, 3个不同海拔地区之间,矮嵩草的总叶绿素含量变幅较大 (表2) ,在11770～ 21029m gög. FW

之间,生长在海拔4000m 处的矮嵩草总叶绿素含量较低,而海拔2200m 处的含量较高。3地相比, 4000m 和

3200m 处的总含量比2200m 的分别低1217%和5119%。高海拔植株的叶绿素 aöb 比值比低海拔地区的增

大。此外, 发现在不同海拔之间, 类胡萝卜素含量的差异与叶绿素含量的变化趋势相反, 海拔4000m 和

3200m 处植株叶片的类胡萝卜素总含量分别比2200m 处的高3513%和1318% ,表现出海拔越高、类胡萝卜

素含量增加越明显的规律。经相关分析表明,叶绿素含量与植株原生长地的海拔高度呈负相关关系 ( r= -

019853) ,类胡萝卜素含量与海拔高度呈正相关关系 (r= 019821) ,植株叶片的类黄酮含量变化随着海拔的

升高亦表现出相应增加的趋势。这种现象可能是对高海拔低温地区强烈的太阳辐射和强紫外线照射等极

端环境条件的一种适应性反应。因为有关实验已经证实,较低的叶绿素含量可减少对可见光的吸收 [20 ],较

高的类胡萝卜素和类黄酮含量则有利于高海拔植物吸收强烈的紫外线辐射,使高海拔植物减少或避免高

寒地区强辐射强紫外线和低温等环境胁迫的损伤,从而保证植物的正常生长发育过程,光合作用和物质生

产能力。
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表2　花果后期生长在不同海拔地区矮嵩草的叶片色素含量

Table 2　The con ten t of chlorophyll、caroteno id and f lavono id in K. hum ilis

grown at d ifferen t a ltitudes in f lower ing fruiting-Ê

采样地点

Samp ling p lace

海拔高度

A ltitude

(m )

总叶绿素含量

To tal ch lo rophyll

con ten t (m gög. FW )

叶绿素 aöb

比值

Ch l. aöb

类胡萝卜素含量

Caro teno id con ten t

(m gög. FW )

类黄酮的吸光度

A bso rp tion
lum ino sity of flavono id
O. D 360m Λ　O. D 360m Λ

大坂山D aban M t. 4000 117700 41119 01863 0147　　0138

海北站 H aibei station 3200 119237 31399 01726 0145　　0136

西　宁 X in ing 2200 210290 31409 01638 0144　　0135

　　高海拔矮嵩草的光合速率大于较低海拔矮嵩草的光合速率 (表3) ,且光合作用时期较长,光合作用适

宜偏低,光饱和点大于760Λmo löm 2 s,光补偿点大于46Λmo löm 2 s,二者均高于较低海拔植株的测定结果。同

时发现,随着海拔的升高叶片气孔导度明显增加,光呼吸强度降低,这与有关在云贵高原上对水稻的研究

结果基本相似。表明不同海拔矮嵩草的光合特性和色素含量差异与生长地区的生态环境影响密切。因此,

长期处于高寒低温、低气压、干旱缺氧、低二氧化碳浓度、强辐射和强紫外线等环境胁迫中的高海拔矮嵩草

为适应高寒地区的极端环境条件,在光合作用方面基本形成了强光低温型的光合响应特点,在生理功能方

面形成了耐干寒抗强辐射和强紫外线伤害的特异性功能。

表3　花果后期不同海拔矮嵩草的光合速率和光呼吸强度变化

Table 3　Changes of photosyn the ic rate and rap id post- illum ination oxygen con sumption of

K. hum ilis grown at d ifferen t a ltitudes in f lower ing fruiting-Ê

采样地点
Samp ling p lace

海拔高度
A ltitude

(m )

光合速率
Pho to syn thetic rate

(Λmo l O 2öm 2s)

光呼吸强度
RP IOC

(Λmo l O 2öm 2s)

大坂山D aban M t. 4000 4145±0133 2176±0118

海北站 H aibei station 3200 4114±0128 3168±0119

西　宁 X in ing 2200 3171±0124 4151±0128

213　不同海拔矮嵩草的糖含量和酶活性变化

比较生长在2个不同海拔高度地区的矮嵩草非结构性碳水化合物含量及其组分变化,发现存在较大差

异。如表4所示, 花果前期, 海拔4000m 处矮嵩草地上和地下组织的庶糖含量分别比3200m 处的平均高

6514%和516% ; 果糖含量平均分别高11015%和1718% ; 葡萄糖含量平均分别高12116%和8816% ; 可溶性

总糖量分别提高8416%和4318%。从中看出,高海拔植株中的葡萄糖和果糖含量的增加幅度明显大于蔗糖

含量。

表4　花果前期不同海拔矮嵩草的非结构性碳水化合物含量

Table 4　The con ten t of non - structura l carbohydrate of K. hum ilis grown

at d ifferen t a ltitudes in f lower ing fruiting-É

非结构性碳水化合物

N on2structu ral carbohydrate

糖含量　Conten t of sugar (m gögõDW )

大坂山 (4000m )　D aban M t. 海北站 (3200m )　H aibei staion

地上组织
A boveground

地下组织
Below ground

地上组织
A boveground

地下组织
Below ground

蔗糖 Sucro se 7919±3114 2614±1142 4813±2168 2510±1146

果糖 F ructo se 4114±3108 2015±1170 1917±1195 1714±1139

葡萄糖 Gluco se 2917±1134 1616±1161 1314±1165 818±0198

可溶性总糖 To tal so lub le sugar 16813±4177 10211±5168 9117±5133 7110±3125
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表5　花果前期不同海拔矮嵩草叶过氧化酶活性的差异

Table 5　D ifference of the perox idaes activ ity in K. hum ilis

grown at d ifferen t a ltitudes in f lower ing fruiting-É

采样地点

Samp ling

p lace

海拔高度

A ltitude

(m )

过氧化物酶活性

A ctivity of perox idase

(un it Guqiaco lög. FWõh)

大坂山 4000 4416±2145

D aban M t.

海北站 3200 3219±2127

H aibei station

西宁 2200 2317±2115

X in ing

图1　不同海拔矮嵩草地上地下组织可溶性
总糖含量的季节变化

　F ig. 1　Season changes of to tal so lub le sungar of
aboveground and below ground in K. hum ilis at

differen t alt itudes

　　高海拔矮嵩草的可溶性总糖含量的季节变化亦具

有一个明显的特点 (图1) , 不论是展叶后期, 花果期还

是在枯黄前期,可溶性总糖含量都始终高于较低海拔

植株的含量,并且都随着海拔的升高,其含量均得到相

应增加,此外, 不论是在高海拔还是在较低海拔地区,

矮嵩草的地上和地下组织糖含量的变化随着生长季节

的进程而表现出很大差异。其中花果前期地上组织的

非结构性碳水化合物含量明显高于地下组织的含量,

高海拔的尤其突出。而在枯黄前期,地下组织的含量则

又明显大于地上组织的含量。在高海拔地区,植株中积

累的蔗糖含量在总糖含量中所占的比例有所下降, 而

果糖和葡萄糖含量在总糖中所占的组成比例增加。表

明高海拔地区的矮嵩草, 除了含有较高的非结构性碳

水化合物外,其各类糖的组成比例也是不一样的。这些

特征与高海拔矮嵩草所表现的高度抗逆性的现象完全

一致,与碳水化合物能增强植物抗寒性的理论相吻合 [12 ]。本文也观测到高海拔地区的矮嵩草生长极为缓

慢,光合作用的产物消耗亦很少,实践证明这可能是由于高原海拔高度上幅加强,气候寒冷,大风干旱和强

辐射等综合生态因素作用导致植株矮化等以及植物所需要的能量减少所致。从而大量的非结构性碳水化

合物贮藏在体内,为植株的生长和繁殖提供了充足的营养成分,同时又为提高矮嵩草的抗逆性提供了物质

基础。因此,这是高山矮嵩草能够适应极其恶劣高寒态环境条件的主要原因之一,也是青藏高原特有植物

适应与进化的一种表现。

随着海拔高度的改变,矮嵩草的叶过氧化

物酶活性发生较大变化 (表5) ,表现出随海拔高

度的升高叶过氧化物酶活性明显增强。其中海

拔4000m 处的叶过氧化物酶活性平均比2200m

处的活性高8812% , 3200m 处的酶活性平均比

2200m 处的高3818% ,这与在低温条件下许多

农作物叶组织过氧化物酶活性增强的现象有些

相似。证明高寒低温能增强植物的过氧化物酶

活性,调节细胞透性,防止膜的损伤。因此,作者

认为高海拔矮嵩草的这种生理特性可能是青藏

高原典型抗寒植物对高寒逆境胁迫的一种对

策,也可能是高寒植物适应不利环境条件的一

种“保护性反应。”

3　结论与讨论

综上所述,青藏高原高海拔区的典型植物矮嵩草生长非常缓慢,植株趋于低矮,叶片变小,光合作用产

物消耗很少,这都是极端环境胁迫所致。体内丰富的类胡萝卜素和类黄酮含量是吸收大量紫外线,防护对

植株的损伤,提高高寒植物生存能力的主要途径之一。

在海拔3000m 以上的地区高寒低温,强辐射强紫外线和低气压等不利因素并存,二氧化碳浓度偏低,

氧气含量只有海平面的2ö3,这些都是限制高海拔植物生长,光合作用和物质生产的不利因素。但是高海拔

矮嵩草具有发达的通气组织,多层栅栏组织,发达的角质膜 [21 ]和较强的生理活性,这些结构和生理功能方

面的优势和特异性弥补了环境胁迫造成的制约效应。从而保护了高寒植物的生长发育,促进了植物的光合
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作用和物质生产与积累。此外,高海拔矮嵩草光合速率,光补偿点,光饱和点和色素含量的增加,以及光呼

吸速率的降低,都说明不同海拔植物的生长发育和光合作用特性在一定程度上均依赖于因海拔高度的改

变而产生的一系列特殊生态因素,无疑这是对高海拔逆境的一种适应。从非结构性碳水化合物含量的变化

规律也表明,果糖、葡萄糖和可溶性总糖含量变化与海拔高度关系密切,与不同海拔植株的抗寒性差异一

致,海拔越高其耐寒力越强[22 ]。可见,非结构性碳水化合物对增强植物的抗寒力起着重要作用,高海拔矮嵩

草叶过氧化物酶活性的明显增强也进一步证明过氧化物酶与抗寒性关系密切。上述这种差异在高寒植物

对高寒低温逆境的适应过程中具有特殊的意义。因此,这些生理生态特性是矮嵩草适应高海拔极端环境条

件不可缺少的重要因素,是增强矮嵩草抗寒性的主要生理生化基础之一。
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